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在、世界で 145 種類が確認されており、そのうち 21 種が日本に分布する（Yoshida et 












しているため、区別は容易である（Prince & Trowbridge 2004）。接合子は基質に付着し
たのち発芽し、糸状の組織を伸ばして叢生体（vaucherioid）と呼ばれる藻体を形作る。
その後、この叢生体から直立体が発生する（Borden & Stein 1969; Fralick & Mathieson 
1972）。 
この有性生殖に加えて、ミル属ではいくつかの無性生殖手法が報告されている。一
つ目は雌性配偶子による単為発生であり、C. fragile ssp. fragile (以降 C. fragile と表
記)、と C. isthmocladium、C. vermilara などで報告がある（Borden & Stein 1969; 
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Malinowski & Ramus 1973; Burrows 1991; Prince & Trowbridge 2004）。二つ目は配偶子嚢
によく似た組織から直接新規個体が発生する propagation buds（Chang et al. 2003；
Silva 1960）、三つ目は分枝した直立体から水平に芽のような組織を形成し、断裂した
後基質に付着するvegetative budsによる栄養繁殖（Scheibling & Melady 2008; Watanabe 
et al. 2009）、4 つ目が断片化（fragmentation）で、直立体がちぎれたあとに基質へ再
付着することや、残った付着器から再生産が行われることが報告されている（Silva 
1957; Armitage & Sjøtun 2017）。5 つ目が糸状組織による栄養繁殖で、野外では C. fragile
や C. bernabei などで確認され、また実験室内では直立体から採取した糸状組織を培
養したのち、沖出しすると直立体が形成されることがナガミル C. cylindricum、ヒラ
ミル C. latum、ネザシミル C. coactum およびハイミル C. lucasii で認められており、
キムチ原料として C. fragile を利用する韓国では効率的な養殖手法としてこの特性が
利用されている（四井・右田 1989；Hwang et al. 2008; Gonzàlez et al. 2014）。 
上述したような無性生殖手法を持つことを一因として、ミル属の中でも C. fragile
と C. fragile ssp. tomentosoides は、北西太平洋を中心に、地中海、オーストラリア、
ニュージーランド、チリ北部など広い範囲で越境侵入種として繁栄し、在来種と競合
して生育域を広げている（Campbell 1999; Dromgoole 1975; Neil et al. 2006; Lyons 
& Scheibling 2008; Chapman 1999）。そのため、この 2 種についての知見は屋外、室
内を問わず豊富であり、生育に適する環境を調べた培養実験（Hanisak 1979a）、ウニ
の C. fragile ssp. tomentosoides に対する嗜好性や、その摂食がウニの健康状態に与
える影響（Scheibling & Anthony 2001; Lyons et al.2007）、在来コンブ類との葉上動
物相の比較（Schmidt & Scheibling 2006）、温暖化がミルの侵入と繁栄に与える影響




広く分布するナガミル C. cylindlicum に関してもその詳細な生態は明らかになってお
らず、上述した糸状組織からの直立体発生のほかは、嚢舌目ウミウシなど他生物との
関わりを報告した論文（Hamatani 1967; Akagawa & Okiyama 1997; Trowbridge et al. 2008; 
Chavanich et al. 2006）に限られる。 
ナガミルは、日本を含む東～東南アジア（中国、台湾、韓国、フィリピン、ベトナ
ム）で分布が確認されており、本邦での北限は宮城県の松島湾と考えられている。
（Tseng 1984；Lee & Kang 1986；Liu 2008；Lewis & Norris 1987；Silva et al. 1987；
Narita et al. 2008；Nguyen et al. 2013）。本種の藻体は円柱状、二叉分枝する直立体で、
小嚢が近縁種に比べて顕著に大型化することから、種判別は比較的容易であるが、最
大の特徴は藻体の大きさで、藻体長は最大で 15m に達する（吉田 1998）（Fig. 1）。 
近年、医学の分野ではナガミルの含有する化学物質が人間の健康増進に役立つ機能
を持つとして注目を受け始めている。例えば、色素のシホナキサンチンにおいて、白
血病細胞株である HL-60 細胞のアポトーシス誘導作用（Ganesan et al. 2011）、血
管新生抑制作用（Ganesan et al. 2010）などの効果が報告されている。シホナキサ
ンチンはミル属全般が保有する色素であるが、中でもナガミルの藻体に多く含まれる
ことが知られている（Li et al. 2018）。また多糖類のレクチンにはフィブリン形成阻















多産する水深 4~6m の岩盤域と砂泥域の混合地点で調査をおこなった(Fig. 3)。なお、
本海域ではナガミルのほかに 9 種のミル属藻類が確認されている（菊地 2011; 
Shimada et al. 2007）。 
 
2.1-2 環境要因の測定 
水温と照度は 2018 年 4 月から 2019 年 3 月にかけて、調査海域の水深 5m 地点に
HOBO pendant date logger (onset 社)を設置し、1 時間に 1 回の頻度で記録した(Fig. 
4)。 










基質に付着するナガミルの季節的消長を調べるため、水深 5m 前後の岩盤上に 1 辺
2m の正方形の四隅となる位置に杭を打ち、標識を付けることで永久コドラート（2m
×2m）とし、同じコドラートを近傍に 4 区画設置した。SCUBA 潜水により、2018 年






年 4 月、密度調査用コドラートの近傍に 2m×20m のコドラートを一つ設置した。









野外での成熟時期を調査するため、2018 年 4 月から 10 月まで、毎月一度、季節的
消長の調査と同じ区域で、海底に滞留するナガミル 10 藻体を採集した(Fig. 9)。なお、
この年は 11 月にはナガミルの寄り藻が発見できなくなった。採集したサンプルはク
ーラーボックスを用いて実験室に持ち帰った後、1 つの藻体から小嚢を 100 個ずつ取
り出し、光学顕微鏡によって配偶子嚢の有無と数を記録し、10 個体中の成熟率と、小







2019 年 3 月から 9 月まで（2019 年は寄り藻が 10 月には消失していたため）、2018
年と同じ区域でサンプルを採集した。採集は、同一個体を重複して採集することを防
ぐため、なるべく基質に着生している個体や、付着器ごと流出した個体を選んでおこ























5µg を添加した培地 50mL を加え、蓋をして静置培養した。培養はインキュベーター
で行い、培養条件は坂田地先の秋頃の環境を模して、温度 20℃、光量子束密度 30 µmol 
photons m-2 s-1、明暗周期 11L:13D とした。藻体設置 4 日後に藻体を取り出し、配偶
子の放出を確認したのち、同じ条件で培養を継続した。藻体除去後 2 日目、5 日目に
スライドガラスをシャーレから取り出し、発芽体の計数と、ランダムに選択した 15 個
体の全長の計測をおこなった。換水は観察時と、その後は 1 週間に一度おこない、30
日目に再度観察・計測した。反復実験は 4 回実施した。 
 
2.4-2 単為発生の検証実験 
藻体は十分成熟したナガミルの雌株（2019 年 9 月に採集）を使用し、一つのシャー
レに 1 藻体ずつを設置した。培養は上述の有性生殖の検証と同様の方法・条件で行っ







考えられたため、2 試験区の条件を合わせ、再度培養をおこなった。母藻体は 10 月に
サンプリングをおこなう予定であったが、台風の影響で海底の寄り藻が全て流出して
しまったため、9 月に採集し、水槽内で培養していた藻体（水温 20℃前後、光量子束
密度 10 µ mol photons m-2 s-1程度）を用いた。滅菌海水中で十分成熟した雄株、雌株
の藻体を 3cm 程度に切り分けた。両試験区で使用する雌株の藻体は、1 個体を切り分
けて実験をおこなった。培養条件は有性、無性生殖の検証実験と同様にした。当初、
光学顕微鏡 100 視野当たりの未発芽配偶子と発芽配偶子の計数による生存率の検証、










調査海域における月平均海水温の変化を Fig. 12 に示した。本海域における 2018 年
4 月~2019 年 3 月の年平均水温は 20.6℃であり、7 月に最高水温の 28.4℃、2 月に最
低水温の 14.4℃を記録した。 
日中の月平均光量子束密度の推移を Fig. 13 に示した。平均光量子束密度が最大と
なったのは 7 月で 116.5 µ mol photons m-2 s-1、最低となったのは 1 月の 27.0 µ mol 
photons m-2 s-1であった。 
海水中の DIN の季節変化を Fig. 14、リン酸態リンの季節変化を Fig. 15 に示した。
DIN の年平均濃度は 1.57µmol/L で、12 月に最高の 4.11µmol/L、9 月に最低の
0.28µmol/L を記録した．リン酸態リンの年平均濃度は 0.10µmol/L であり、5 月に最




4 試験区の枠内に着生したナガミルの平均密度の推移を Fig.17 に示した。調査開始
時の 2018 年 3 月から 4 月にかけてやや密度は増加したものの（0.44±0.27 個体/m2
→0.56±0.27 個体/m2）、夏季に向かって密度は減少し、8 月には岩盤上からすべての
個体が消失した。その後、10 月までナガミルの着生個体は発見されなかったが、11 月




枠内着生藻体の平均藻体長の推移を Fig. 16 に示した。平均藻体長は 2018 年 5 月
に最大の 19.0±29.7cm（n=6）となったが、6 月の調査時には急減し（3.12±2.7cm；
n=4）、8 月には消失した。11 月に確認された新規加入個体は個体数を増加させ、2019
年 2 月には最大密度を記録したが、藻体長の成長はほとんど見られず、11 月～2 月の
平均藻体長は 5cm 以下で推移した。観察できた最大の着生藻体は 5 月の藻体で、藻体




枠内に滞留したナガミルの寄り藻の密度の推移（g/m2）を Fig. 20 に示した。寄り
藻は 2018 年 6 月に、前月に比べて 6 倍以上に増加し（38.8 g/m2 → 247.5 g/m2）、8 月
には年間の最大密度（283.8 g/m2）を記録したものの、9 月には急減し(283.8 g/m2 → 37.5 
g/m2)、11 月には発見できなくなった。7 月に 1 藻体だけ海中で長さを計測したところ、
藻体長は 6.4m で、8 月までは、同様の長大な藻体（およそ 5~10m）が多数観察された




イ Elysia trisinuata、アオモウミウシ Stiliger ornatus の 3 種を確認した（Fig. 23）。ミド
リアマモウミウシについては、ナガミル藻体上に産み付けられた卵塊も観察された
(Fig. 24)。これらの動物を研究室に持ち帰り、ナガミルの藻体を与えたところ、摂餌を









採集した藻体の個体ごとの成熟率を Fig. 26 に、小嚢の配偶子嚢形成率を Fig. 27 に
示した。藻体の成熟（配偶子嚢の形成）は 2018、2019 年ともに 6 月に初めて確認さ
れ、9 月には観察した全個体で成熟が確認された。小嚢の配偶子嚢形成率は、6~8 月時
点では低水準（2018 年:0.3~9.4%、2019 年：0.8～21.1%）であったが、両年とも 9 月の










































子は、有性生殖の検証実験に比べて少なかった。2 日後の観察では、3 試験区で平均 6
±1.6 個体の発芽が見られ、5 日後には 3 試験区のうち 2 つの試験区で 15 個体以上の
発芽が確認された。1 か月の培養後、発芽体の多くは枯死しており、生存していた個








有性生殖試験区では 3 試験区合計で 11 個体、無性生殖試験区では 3 試験区合計で
25 個体の発芽が確認された(Fig. 33)。藻体除去 4 日後から 12 日後までの発芽体長の推























されているが（Fralick & Mathieson 1972；Trowbridge 1998）、本研究では水温の上昇す
る初夏～夏に発生した。調査海域周辺には、2018 年 6 月 4 日に大型の台風 5 号が接近
しており、この台風による海中の流動増加が、着生ナガミルの流出に大きな影響を与
えたと推察される。ノヴァスコシア州のタイドプールに生育する C. fragile ssp. 
tomentosoides は、水流の影響でも断片化が起こりやすくなることが報告されている
（Begin & Scheibling 2003）。さらに、カリフォルニア州の C. amplivesiculatum で観察さ
れた密度低下は、晩秋に発生する台風が最も大きな要因とされている（Riosmena-
Rodriguez & Holguin-Acosta 2008）。このことからも、本研究で発生した断片化の原因の
一つが台風による流動増加である可能性が高い。なお、館山市坂田地先では、2000 年




ガミルのほかにクロミル C. subtubulosum が多産する。クロミルはナガミルと形態がよ
く似るが、藻体長が最大でも 1.5m 程度にしかならず、藻体がナガミルに比べて強靭で
あることが知られている（千原 1970）。本研究の個体密度調査では、クロミルについ
ても同枠内における密度を計測した。その結果、個体密度は 3 月～8 月の期間で 0.38
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様の傾向があり、カナダのノヴァスコシアに侵入した C. fragile は、水温、光強度の上
昇する夏季の海中での被度が増加し、タイドプール内で藻体長の成長が認められた
（Malinowski & Ramus 1973; Schmidt & Scheibling 2005; Scheibling & Gagnon 2006）。ア
メリカのニューイングランドや地中海、ノルウェーでは C. fragile ssp. tomentosoides に
ついての報告があり、こちらも高水温、強光条件となる夏季に高成長が確認されてい
る（Fralick& Mathieson 1973; Armitage & Sjøtun 2017; Bulleri & Airoldi 2005）。 
 
Fragmentation 
C. fragile と C. fragile ssp. tomentosoides では、藻体の先端部が断片化したのち、基質
に再度付着すること、および、残存した付着器から再度直立体が発生することが知ら












と C. fragile ssp. tomentosoides が持つ再付着能力は、越境侵入の成功に大きく寄与した
とされており、ミル属以外の侵入種においても同様の性質が越境侵入に与える影響は





基質に着生した藻体は 8 月に全て消失したが、11 月に 2cm 程度の個体が観察され




ており、ミル属では C. fragile ssp. tomentosoides を用いた室内実験で窒素欠乏による生





れたと考えられる。C. fragile の野外観察結果（Hanisak 1979b）によれば、年平均水温
が 12.0℃（最高水温 22.6℃；最低水温 2.0℃）のアメリカ、ロードアイランド州では最
低 10~13℃が藻体の生長に要求される（年平均水温が 9.8℃のノルウェー、ベルゲンで
はより低水温の 6.6～8.6℃でも生長を確認：Armitage & Sjøtun 2017）。ナガミルは C. 






























アメリカ、オレゴン州の C. setchellii の生育はミドリアマモウミウシによる被食に大き
く制限されるという報告もあり（Trowbridge 1996）、本調査地においても、嚢舌目ウミ
ウシがナガミルの消失に貢献した可能性は十分に考えられる。秋季の調査地では、植
食性魚類であるアイゴ Siganus fuscescens、ブダイ Calotomus japonicus、イスズミの仲
間などが観察された。しかし植食性魚類は、藻体に含有される忌避物質によりミル属








ナガミルの配偶子形成は、2018 年、2019 年ともに 6 月に初めて確認され、8 月まで
低水準であったが、9 月にはそのおよそ 3~6 倍まで配偶子嚢形成率が急上昇した。ミ
ル属の成熟時期について、日本の三河湾の C. fragile では 9 月に顕著なピーク（新崎ら 
1956）、アメリカ、コネチカット州の C. fragile ssp. tomentosoides では晩夏～初秋(Ramus 
1972)、メキシコ湾の C. amplivesiculatum では 6 月に確認され始め 10~11 月にピーク
（Riosmena-Rodriguez & Holguin-Acosta 2008）と報告されており、本研究で観察された
夏～秋にかけての成熟は、直立するミル属の多くの種類に共通する特徴と考えられる。
なお C. fragile および C. isthmocladium では雌株が雄株に先立って成熟する成熟時期の













えられる。東京湾の C. fragile およびクロミル、カナダ、バンクーバーの C. fragile、ア
メリカ、メイン州の C. fragile ssp. tomentosoides でも主な生殖方法は有性生殖とされて






まず、ミル属では、雌性配偶子による単為発生が C. fragile、C. vermilara、C. tomentosum
の少なくとも 3 種で確認されており、C. fragile の亜種である C. fragile ssp. tomentosoides
と、C. fragile ssp. novae-zelandiae においても単為発生が認められている（Ramus 1972; 
Prince & Trowbridge 2004; Miravalles et al. 2012）。 
本研究において観察された有性生殖由来発芽体と、単為発生由来発芽体と考えられ
る個体の間の初期成長特性や生残率の違いについては、緑藻のいくつかの種で似たよ






イト Derbesia marina においても、単為発生個体は有性生殖個体に比べ顕著に細いとい





が褐藻ウスカワフクロノリ Colpomenia peregrina やムチモ Cutleria cylindrica において
報告されている（Kitayama et al. 1992; Yamagishi & Kogame 1998）。ミル属では雌株のみ
が生育する個体群が地中海やアメリカ、ニューヨーク州のロングアイランドで見つか
っており、個体群の維持を雌性配偶子による単為発生のみでおこなっていると考えら
れている（Churchill & Moeller 1972; Borden & Stein 1969）。本研究では、ナガミルの性
比に大きな偏りは認められなかった。しかし、褐藻 Lessonia nigrescens では、配偶体の
性比が雄:雌＝1:1 の個体群であっても、実験下では単為発生個体が生じたほか、野外









vermilara、C. isthmocladium と C. edule で報告されており、propagation bud と呼ばれて
いる（Chang et al. 2003）。Chang et al.（2003）によれば、Propagation bud は無性生殖で
生じる組織の一つで、培養を続けることで生長し、小嚢の形成まで確認している（同
条件の培養でも、配偶子嚢からの発芽は確認されていない）。さらに C. edule は、ミル
属のほかの種と異なり、有性生殖をおこなう配偶子嚢が野外では少数確認されるのみ
で、主にこの組織による無性生殖により個体群を維持していることが示唆されている。
さらに、DNA 量の比較では、Propagation bud は配偶子嚢の 2 倍の核 DNA を保有して
おり、配偶子形成時の減数分裂の際になんらかの不具合が生じた配偶子嚢が
Propagation bud となったと考えられている。本研究で見つかった配偶子嚢類似組織は、
Chang et al.（2003）が報告した Propagation bud と培養後の発芽様式などがほぼ一致し
ていた。さらに、長期間培養藻体から発生した芽生えに酷似した組織が配偶子嚢様組









4.3 近縁種 C. amplivesiculatum との比較 
 
メキシコ湾などに広く分布する C. amplivesiculatum は、ミル属のなかでも特にナガミ
ルに酷似した種で、藻体長はナガミルと同様に最大で 10m を超え、その他の形態的特
徴も、直径 0.8~1.0cm、二叉分枝を繰り返し分枝部は大きく平たくなり、小嚢は 1.4-
1.8mm と他種に比べ大型であることなど共通する部分が多い（Setchell & Gardner 1924; 
Chacana et al. 2016）。本種は夏~冬のカリフォルニア湾における海藻バイオマスの主な
構成要素となっており、同海域に生息するアオウミガメ Chelonia mydas の主要な餌料
と考えられている（Steller et al. 2003; Paùl-Chávez & Riosmena-Rodríguez 2000; López-










である（Riosmena-Rodríguez & Holguín-Acosta 2008）。海底の砂は、基質の被覆による
藻類の新規加入時の付着成功率の低下や発生初期の光量制限、また直立体に対してそ
の流動による摩耗、損傷など負の影響を与えるとされる（Devinny & Volse 1978; 











形成される配偶子嚢が 1 つか 2 つであったのに対し、C. amplivesiculatum の成熟のピ
ーク時には、1 つの小嚢に 5 個以上の配偶子嚢が形成された場合もあったと報告され
ている（Riosmena-Rodríguez & Holguín-Acosta 2008）。このような繁殖期の長さの違い、
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Fig. 1 ナガミル  Codium cylindricum 
 
 

















Fig. 6 ナガミル（左）とクロミル（右）の幼体 





Fig. 7 採集したナガミルの寄り藻（2018 年 8 月撮影） 
 
 


















































Fig. 13 調査地点における月平均光量子束密度の推移 
















































































































































































Fig. 18 多数観察された新規加入藻体（2019 年 2 月撮影） 
Fig. 19 基質に付着した藻体（左）、枠内で確認されたなかで最大の着生藻体（右）
































Fig. 21 海底に滞留する寄り藻（左）、海面近くから撮影した寄り藻（右） 




ミドリアマモウミウシ Placida dendritica 
 
ヒラミルミドリガイ Elysia trisinuata 
 
















































































































































































Fig. 33 有性・無性生殖検証実験における発芽体長の推移 
 
 



































































Fig. 35 約 6 か月間培養した成熟藻体から発生した芽生えによく似た藻体 
Fig. 35 配偶子嚢様組織から確認された発芽（左） 
この組織のみ取り出しておよそ 1 か月間培養して得た糸状組織（右） 
